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Abstrakt 

Ektomykorhizní (EcM) houby tvoří mutualistické vztahy s částí nahosemenných 

a krytosemenných dřevin, které mají významnou roli pro fungování většiny terestrických 

ekosystémů. Pomocí enzymů schopných vyvazovat dusík a fosfor z komplexních organických 

sloučenin zpřístupňují EcM houby tyto prvky svým hostitelským rostlinám, které jim na oplátku 

poskytují uhlíkaté látky, na nichž jsou EcM houby životně závislé. Jednotlivé druhy EcM hub 

se však mezi sebou vzájemně liší ve své schopnosti vyvazovat dusík a fosfor z organických 

sloučenin, podobně jako ve svých požadavcích na uhlíkaté látky od rostlin. Význam EcM 

symbiózy pro ekosystém proto závisí na druhové bohatosti přítomných EcM hub, kterou 

na velkých prostorových škálách ovlivňuje řada vzájemně interagujících faktorů, mezi něž patří 

zejména hustota a diverzita hostitelských rostlin, klima a vlastnosti půdy. Jelikož EcM houby 

vykazují obecně nízké hostitelské preference, má na jejich druhovou bohatost na globální škále 

hustota hostitelské vegetace a s tím spojená vyšší dostupnost živin pro EcM houby větší vliv 

než fylogenetická diverzita hostitelských rostlin. Kromě těchto environmentálních faktorů se 

však rozšíření EcM hub silně odvíjí od jejich biogeografické historie. V kontextu současné 

klimatické změny nabývá výzkum druhové bohatosti EcM hub značné důležitosti. 
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Abstract 

Ectomycorrhizal (EcM) fungi form mutualistic relationships with some woody gymnosperms 

and angiosperms that play an important role in the functioning of most terrestrial ecosystems. 

Using enzymes capable of sequestering nitrogen and phosphorus from complex organic 

compounds, EcM fungi make these elements available to their host plants, which in turn provide 

them with the carbon compounds on which EcM fungi are vitally dependent. However, different 

species of EcM fungi differ from each other in their ability to sequester nitrogen and phosphorus 

from organic compounds, as well as in their carbon requirements from plants. The importance 

of the EcM symbiosis for the ecosystem therefore depends on the species richness of the EcM 

fungi, which is influenced at large spatial scales by a number of interacting factors, in particular 

the density and diversity of host plants, climate and soil properties. As EcM fungi generally 

exhibit low host preference, the density of host vegetation and the associated higher nutrient 

availability for EcM fungi has a greater influence on their species richness on a global scale 

than the phylogenetic diversity of host plants. In addition to these environmental factors, 

however, the distribution of EcM fungi is strongly related to their biogeographic history. In the 

context of current climate change, research on the species richness of EcM fungi is of 

considerable importance. 
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1. Úvod 

Ektomykorhizní symbióza jako typ mutualistické symbiózy poskytuje důležité benefity 

oběma symbiotickým partnerům, mykorhizním rostlinám i houbám. Ektomykorhizní houby 

z prostředí přijímají jak mineralizované formy dusíku, tak díky svým enzymům, vyvazují dusík 

z komplexních sloučenin v půdě, a ten pak předávají rostlinám (Chalot & Brun 1998). Takové 

zpřístupnění dusíku hostitelským rostlinám je zásadní pro rostlinnou produktivitu, jelikož EcM 

rostliny dominují především v ekosystémech, ve kterých je obsah rostlinami využitelných 

forem dusíku v půdě často limitujícím faktorem (Smith & Read 2008). Ektomykorhizní houby 

kromě dusíku vyvazují z organických sloučenin také fosfor, který rostlinám obdobně 

zpřístupňují (Hagerberg et al. 2003). Fosfor se v půdě vyskytuje i ve formě anorganického 

fosfátu, který rostliny dokážou přijímat (Plassard et al. 2011). Mnoho živinami bohatých míst 

v půdě však zůstává pro relativně široké kořenové vlásky rostlin nepřístupno. Extraradikální 

mycelium EcM hub díky své tenkosti dokáže taková místa v půdě kolonizovat, a tím rostlinám 

zpřístupnit prostorově nedosažitelné živiny (Smith & Read 2008). Mezi další prvky, které EcM 

houby svým hostitelům poskytují, patří hořčík, draslík a vápník. Ektomykorhizní houby 

pomáhají rostlinám získávat z půdy také vodu. Kromě výživy hostitelů zvyšují EcM houby též 

jejich toleranci proti stresu, např. proti vyschnutí, patogenům (Smith & Read 2008) a proti 

toxickému působení těžkých kovů, které houby akumulují (Borovička & Řanda 2007). 

Hostitelské rostliny výměnou svým EcM symbiontům poskytují část asimilátů, které vytvořily 

fotosyntézou. Ač si mnohé druhy EcM hub částečně zachovaly enzymatickou výbavu 

pro rozklad složitých organických polymerů (hemicelulózy, xylanů, chitinu, celulózy, ligninu 

atd.), nedokážou tyto polymery využívat jako zdroj uhlíkatých látek pro produkci své biomasy 

(Lindahl & Tunlid 2015).        

 Jednotlivé druhy EcM hub se mezi sebou liší efektivitou, s jakou dokážou z organických 

sloučenin získávat minerální živiny a tím pádem také intenzitou, s jakou těmito živinami 

zásobují hostitelské rostliny, což má za následek rozdílnou míru produktivity hostitelských 

rostlin, v závislosti na tom, s jakými druhy mykobiontů asociují (Anthony et al. 2022). Druhy 

EcM hub s lepšími absorpčními schopnostmi tak mohou umožnit hostitelským rostlinám růst 

na místech, na kterých by jinak nepřižily kvůli nedostatečné schopnosti získat si z půdy 

limitující živiny. Obdobně se druhy EcM hub vzájemně liší také v požadavcích na uhlíkaté 

látky, které jim hostitelské rostliny poskytují. Ektomykorhizní mycelium, v ekosystémech 

dominovaných EcM rostlinami, tvoří více než třetinu celkové biomasy půdních 

mikroorganismů a představuje hlavní místo ukládání uhlíku získaného z asimilátů hostitelských 
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rostlin (Smith & Read 2008). Ektomykorhizní houby pak ovlivňují v ekosystému další půdní 

procesy prostřednictvím zpřístupnění uhlíkatých látek volně žijícím organismům a ve výsledku 

ukládání uhlíku v půdním horizontu (Soudzilovskaia et al. 2015).    

 Jelikož se jednotlivé druhy EcM hub vzájemně liší ve své enzymatické výbavě (Buée 

et al. 2007; Plassard et al. 2011), vyšší diverzita EcM hub poskytuje společenstvům EcM hub 

větší škálu enzymů, což ovlivňuje dostupnost živin pro hostitelské rostliny. Důležitým 

předpokladem pro pochopení fungování ektomykorhizy v ekosystému je proto znalost alfa 

diverzity přítomných EcM hub, která je definována jako počet lokálně pozorovaných druhů 

(Pärtel et al. 2011; Whittaker 1972). Mezi další měřítka diverzity organismů patří gamma 

diverzita (počet druhů pozorovaných v regionu) a beta diverzita (poměr mezi gamma a alfa 

diverzitou), která představuje prostorový obrat druhů a může tak být využita k porovnávání 

složení společenstev na různých místech (Pärtel et al. 2011; Tuomisto 2010; Whittaker 1972). 

Vysokou beta diverzitu vykazují společenstva s lokálně unikátním složením druhů, které 

mohou být ohroženy extinkcí v důsledku omezení jejich areálu rozšíření na malé oblasti 

(Socolar et al. 2016) .  

1.1. Cíle práce 

Hlavním cílem této práce je studium druhové bohatosti EcM hub a faktorů, které 

ji ovlivňují na velkých prostorových škálách. Z těchto faktorů je v práci kladen důraz zejména 

na vliv diverzity a hustoty hostitelských rostlin na druhovou bohatost EcM hub v různých 

ekosystémech v závislosti na míře hostitelských preferencí přítomných EcM hub. Z toho 

důvodu se část práce věnuje také rozšíření hostitelských rostlin. V práci je dále uvedena 

hypotéza Baase Beckinga, která se zabývá rozšířením mikroorganismů na Zemi. Práce 

se v neposlední řadě na základě představené biogeografické historie EcM hub a rostlin 

zaměřuje na otázku, zda rozšíření jednotlivých druhů EcM hub této hypotéze odpovídá. 
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2. Fylogeneze ektomykorhizních hub 

Studium diverzity jakékoliv skupiny organismů je vždy spojeno se schopností odlišení 

jednotlivých biologických druhů a pochopením evoluce zkoumané skupiny druhů. Biologické 

druhy představují základní jednotku používanou při studiu biogeografie a diverzity organismů 

(Sites & Marshall 2004). Většina hub žije kryptickým způsobem života v půdě, ukryta před 

lidským zrakem, a rozlišování jednotlivých druhů hub je tak často odkázáno na využití 

molekulárních metod (Põlme et al. 2020). Rozlišování druhů EcM hub však usnadňuje 

skutečnost, že většina EcM hub patří do oddělení Basidiomycota a Ascomycota (Tedersoo et al. 

2010a), z nichž podstatná část tvoří pozorovatelné plodnice (Li et al. 2018). Díky tvorbě plodnic 

byly jednotlivé druhy této skupiny hub již dlouhou dobu studovány na základě morfologických 

znaků (Cao et al. 2021). Mezi hlavní morfologické znaky využívané pro rozlišování druhů EcM 

hub patří tvar a barva plodnic, a dále typy a způsoby uspořádání houbových hyf 

pozorovatelných pod mikroskopem (Horton & Bruns 2001). Během evoluce hub však velká 

část druhů vzniká tzv. kryptickou speciací, při níž nově vzniklé druhy disponují reprodukčními 

bariérami, ale na základě morfologických znaků nejsou vzájemně odlišitelné (Hawksworth 

& Lücking 2017). Takové druhy mohou být rozpoznány pomocí molekulárních metod. 

Nejpoužívanější molekulární přístup pro rozlišení druhů EcM hub spočívá v analýze dvou 

nekódujících jaderných oblastí (ITS1 a ITS2) nacházejících se mezi geny pro velkou a malou 

ribozomální podjednotku. Tyto oblasti mohou nabývat značné mezidruhové variability, 

což je využitelné právě k identifikaci jednotlivých druhů (Horton & Bruns 2001; Schoch et al. 

2012). Spojení morfologických a molekulárních metod umožňuje spolehlivé rozpoznání druhů 

EcM hub (Horton & Bruns 2001). Dohromady bylo již popsáno několik tisíc druhů EcM hub 

a další popsané stále přibývají. Vzhledem ke kryptické povaze hub a k velkému množství 

neprobádaných oblastí je obtížné odhadnout celkový počet existujících druhů EcM hub, podle 

nejvyšších odhadů však může jejich celkový počet přesahovat hodnotu 20000 (Rinaldi et al. 

2008). 

2.1. Vznik ektomykorhizy a fylogenetických linií ektomykorhizních hub 

Ektomykorhizní houby jsou polyfyletickou skupinou, jejíž členové spadají 

do následujících oddělení: Basidiomycota, Ascomycota a Mucoromycota - pododdělení 

Mucoromycotina (Tedersoo et al. 2010a). Ektomykorhiza se u hub vyvinula opakovaně 

z nemykorhizních, převážně saprotrofních předků. Celkem se schopnost tvořit EcM symbiózu 

u hub vyvinula u 82-86 monofyletických fylogenetických linií zahrnujících dohromady 279-
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284 EcM rodů  (Tedersoo & Smith 2017). Fylogenetické umístění EcM linií hub znázorňuje 

Obrázek 1 na konci této kapitoly. Každá linie reprezentuje nezávislý vznik ektomykorhizy 

a jednotlivé linie se mezi sebou vzájemně liší dobou vzniku (Tedersoo et al. 2010a). Během 

evoluce hub byl mnohonásobný nezávislý vznik ektomykorhizy poháněn přechodem původně 

saprotrofních hub k nové vyživovací strategii - biotrofii, který zapříčinila konvergentní ztráta 

houbových enzymů zodpovědných za rozklad ligninu a celulózy (Kohler et al. 2015). 

Mnohonásobný vznik ektomykorhizy u hub mohl být katalyzován také díky významným 

benefitům ektomykorhizy pro oba symbionty: zpřístupněním uhlíku mykobiontům, výživou 

fotobiontů a jejich ochranou proti patogenům a stresu (Smith & Read 2008). Nejstarší zachovalá 

fosílie EcM kořene pochází z doby před 50 miliony let a náleží rostlině z čeledi Pinaceae 

(Lepage et al. 1997). Měkké tkáně hub však špatně fosilizují a první fylogenetické linie EcM 

hub pravděpodobně vznikaly již během křídy a následně během paleogénu (Ryberg & Brandon 

Matheny 2012).  

2.2. Vztah ektomykorhizních hub k rostlinné čeledi Pinaceae a jejich přechod ke 

krytosemenným rostlinám  

Ektomykorhiza vznikla u hub ve třídě Agaricomycetes opakovaně (až osmkrát) 

v asociaci s basálními větvemi rostlinné čeledi Pinaceae. Poslední společný předek třídy 

Agaricomycetes musel být nemykorhizní, jelikož existoval v době, kdy ještě nežili žádní 

potenciální ektomykorhizní hostitelé (Hibbett & Matheny 2009). Je ale možné i to, že u rostlin 

ektomykorhiza vznikla již u společného předka čeledi Pinaceae a rodu Gnetum, jelikož Gnetum 

též tvoří ektomykorhizu (Strullu-Derrien et al. 2018).      

 Po vzniku krytosemenných rostlin se ektomykorhiza vytvořila v odvozenějších větvích 

Agaricomycetes (především v řádech Boletales, Agaricales a Russulales) minimálně osmkrát 

v asociaci s rosidy (Hibbett & Matheny 2009). U krytosemenných rostlin došlo k tvorbě 

ektomykorhizy nezávisle minimálně sedmnáctkrát (Koele et al. 2012) včetně několika přechodů 

od původnější arbuskulární mykorhizy k ektomykorhize (Wang & Qiu 2006). Diversifikace 

a vznik nových EcM linií během kenozoika byla poháněna zaplňováním nových ekologických 

nik uvolněných přechodem původně saprotrofních hub k nové vyživovací strategii, a také 

probíhajícím globálním ochlazováním a změnou klimatu (Ryberg & Brandon Matheny 2012; 

Zachos 2001).  
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Obrázek 1: Fylogenetický strom znázorňující umístění EcM linií hub (vyznačeny fialově), převzato 

a upraveno dle Tedersoo et al. 2010a. 
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3. Rozšíření hostitelských rostlin  

Jelikož EcM houby patří mezi obligátní1 symbionty (Smith & Read 2008), je jejich 

rozšíření silně ovlivněno současným i historickým rozšířením hostitelských rostlin. První část 

této kapitoly se proto věnuje vzniku fylogenetických linií EcM rostlin a jejich biogeografické 

historii, zatímco druhá část se pak zaměřuje na jejich současné rozšíření a diverzitu. 

3.1. Biogeografická historie ektomykorhizních rostlin 

Schopnost tvořit EcM symbiózu se u rostlin, podobně jako u hub, vyvinula 

mnohonásobně a nezávisle (Hibbett & Matheny 2009; Koele et al. 2012). Celkem vznikla 

ektomykorhiza až ve 30 fylogenetických liniích rostlin zahrnujících více než 6000 druhů 

(Tedersoo & Brundrett 2017). U mnoha fylogenetických linií rostlin se EcM symbióza vyvinula 

jejich přechodem od původnější arbuskulární mykorhizy (Wang & Qiu 2006). Fylogenetické 

linie rostlin tvořící EcM symbiózu najdeme v mnoha rostlinných řádech (Obrázek 2). 

 Různé EcM linie rostlin se mezi sebou vzájemně liší oblastí a dobou vzniku. Pinaceae, 

které podle fosilních záznamů vznikly v jižní Číně na přelomu triasu a jury, přibližně před 200 

mil. lety (Lu et al. 2014; Wang & Ran 2014), představují nejstarší skupinu rostlin, u které 

se vyvinula schopnost tvořit EcM symbiózu (Ryberg & Brandon Matheny 2012; Wang & Qiu 

2006). Předci rodu Pinus migrovali z Asie přes Beringův zemský most do Severní Ameriky, 

kde následně proběhla diversifikace, a nově vzniklé rody, jako např. Picea, poté migrovaly zpět 

do Eurasie (Wang & Ran 2014). Beringův zemský most sloužil jako významný koridor 

pro migraci nahosemenných rostlin mezi Eurasií a Severní Amerikou, což vysvětluje jejich 

současné disjunktní rozšíření v těchto oblastech (Wang & Ran 2014). Do období střední jury 

se datuje vznik korunových skupin současných krytosemenných rostlin, u nichž posléze došlo 

k výrazné diversifikaci během střední křídy (Wikström et al. 2001). Při této diversifikaci vznikl 

přibližně před 60 mil. lety významný řád EcM rostlin, Fagales (Larson-Johnson 2016; 

Wikström et al. 2001). Podle fosilních záznamů ze svrchní křídy se řád Fagales vyskytoval 

ve středních latitudách severní polokoule (Friis et al. 2006).    

 V období křídy se velká část zemské souše stále nacházela na tehdejším rozpadajícím 

se superkontinentu Gondwana, po jejímž rozpadu se vytvořila Jižní Amerika, Afrika, 

Antarktida, Austrálie a Indie (Veevers 2004). Na tomto superkontinentu vznikly některé 

 
1 Obligátní symbionti jsou na svých partnerech životně závislí (Byler et al. 2013). 
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významné EcM linie rostlin, jako např. čeledi Dipterocarpaceae a Cistaceae  (Dutta et al. 2011; 

Guzmán & Vargas 2009; Moyersoen 2006). Čeledi Nothofagaceae a Casuarinaceae patřící 

do řádu Fagales tehdy vznikly v oblasti současného Antarktického poloostrova (Poole 2002). 

V oblasti dnešní Austrálie vznikly čeledi Myrtaceae (Ladiges et al. 2003) a Goodeniaceae 

(Jabaily et al. 2014). Po rozpadu Gondwany vznikly v Africe rody Berlinia a Afzelia (de la 

Estrella et al. 2017) a tribus Gnephalieae (Bergh & Peter Linder 2009), zatímco v Austrálii 

se vyvinul tribus Mirbelieae (Toon et al. 2014) a rod Acacia (Miller et al. 2013).   

 Významné centrum vzniku EcM linií rostlin se nacházelo v oblasti současné Číny. 

Kromě čeledi Pinaceae zde vznikl rod Tilia (Song et al. 2004) a v tundrách Tibetské náhorní 

plošiny diverzifikovaly některé EcM byliny, jako např. druh Persicaria vivipara (Marr et al. 

2013) a rod Kobresia (Ning et al. 2023). 

3.2. Současné rozšíření ektomykorhizních rostlin 

 Současné rozšíření EcM rostlin je výsledkem miliony let trvajících historických 

událostí, které zahrnovaly výše popsané jevy, jako je migrace rostlin a kontinentální vikariance. 

Výsledkem je velmi různorodá biogeografie jednotlivých linií EcM rostlin. Na jednu stranu, 

řada linií je endemicky rozšířená pouze v rámci omezené biogeografické oblasti, jako např. rod 

Platysace vyskytující se v Austráli, Adenostoma v Kalifornii, Aldina v Amazonii, Pakaraimaea 

ve Venezuele a čeledi Asteropeiaceae a Sarcolaenaceae rozšířené na Madagaskaru. Naproti 

tomu jiné linie, jako řád Fagales a čeleď Salicaceae, mají téměř kosmopolitní rozšíření 

(Tedersoo 2017). Nejvyšší fylogenetické diverzity EcM rostlin dosahují pobřežní oblasti 

Austrálie, Nová Guinea a horské oblasti Evropy a Mexika (Tedersoo 2017). Fylogenetická 

diverzita EcM rostlin (bez započítání nepůvodních druhů) je znázorněna na Obrázku 3. 

Pobřežní oblasti Austrálie dosahují také nejvyšší míry endemismu a druhové bohatosti EcM 

rostlin, jelikož se zde vyskytují druhově velmi bohaté linie, jako rod Acacia a skupiny 

Myrtoideae a Gnaphalieae (Tedersoo 2017).       

 Severní Amerika, Evropa a Asie spolu sdílejí téměř všechny EcM linie rostlin (Tedersoo 

2017), což je výsledkem jejich historické migrace přes Beringův a Severoatlantský zemský 

most, které v různých geologických obdobích propojovaly Severní Ameriku s Eurasií 

(Donoghue & Smith 2004; Friis et al. 2006; Wang & Ran 2014). Ve všech třech zmíněných 

světadílech se vyskytují temperátní a boreální lesy, tvořené zejména rostlinami z řádu Fagales, 

resp. Pinales (Tedersoo et al. 2012; Tedersoo & Nara 2010) a dále arktická tundra dominovaná 

především rostlinami ze skupin Salicaceae, Betulaceae, Dryadeae, rodem Kobresia a druhem 

Persicaria vivipara. Tyto linie jsou kromě arktické tundry typické také pro alpínské 
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vysokohoří (Botnen et al. 2014; Gardes & Dahlberg 1996). Disjunktní rozšíření v holarktické 

oblasti vykazuje též rod Tilia (Manchester 1994). Na jižní polokouli jsou v důsledku 

historického rozpadu Gondwany v současnosti disjunktně rozšířeny čeledi Nothofagaceae 

a Casuarinaceae (Hill 2004).         

 Pevninské spojení Severní a Jižní Ameriky Panamskou šíjí umožňuje některým liniím 

EcM rostlin přesahovat z tropických oblastí Jižní Ameriky až do Mexika, což přispívá 

k unikátnímu složení společenstev a vysoké fylogenetické diverzitě EcM rostlin ve Střední 

Americe. Díky tomu se v Mexiku vyskytují např. rody Achatocarpus, Coccoloba a tribus 

Pisonieae (Tedersoo 2017). Podobný rozsah rozšíření mezi tropickými a subtropickými regiony 

lze pozorovat u čeledi Dipterocarpaceae rozšířené v celé indomalajské oblasti (Cvetković et al. 

2019). Rozšíření této čeledi na indonéských ostrovech umožnily historické pevninské spoje 

mezi Austrálií a indomalajskou oblastí, díky kterým se též na indonéské ostrovy rozšířila 

z Austrálie podčeleď Myrtoideae, jejíž současné rozšíření dosahuje až do jihovýchodní Asie 

(Thornhill et al. 2015). Migrace rostlin přes tyto historické pevninské spoje měla 

pravděpodobně významný vliv na současnou vysokou fylogenetickou diverzitu EcM rostlin 

v Nové Guineji. Tropické oblasti Afriky naproti tomu s Evropou nesdílejí žádné linie EcM 

rostlin, čeleď Cistaceae se však vyskytuje v mediteránních oblastech severní Afriky a ve velké 

části Evropy (Guzmán & Vargas 2009; Tedersoo 2017).     
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Obrázek 2: Fylogenetický strom semenných rostlin znázorňující umístění EcM linií rostlin (vyznačeny 

červeně). Hvězdičky vyznačují ztrátu mykorhizy. Evoluce EcM symbiózy v asociaci s bakteriemi 

fixujícími dusík je vyznačena modře; F+ a F- (zeleně) označují evoluci, resp. ztrátu N fixace. Převzato 

a upraveno dle Tedersoo & Brundrett 2017. 
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Obrázek 3: Mapa vyznačující diverzitu fylogenetických linií EcM rostlin (bez započítání 

nepůvodních druhů). Počet přítomných linií v oblasti (1-11) je označen příslušnou barvou. 

V oblastech vyznačených bíle se nevyskytují žádné linie EcM rostlin. Ostrovy, na kterých 

se nevyskytují žádné linie EcM rostlin, jsou ohraničeny zelenými liniemi, převzato a upraveno 

dle Tedersoo 2017. 
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4. Rozšíření ektomykorhizních hub na velkých prostorových škálách 

 Rozšíření biologických druhů ovlivňuje řada evolučních procesů, mezi něž patří 

zejména speciace a s ní spojená oblast vzniku druhů, dále disperzní schopnosti jednotlivých 

druhů, extinkce, schopnost druhů adaptovat se podmínkám prostředí, či jejich schopnost 

vyrovnat se v kompetici ostatním organismům (Mittelbach et al. 2007; Ricklefs 2004; Rosindell 

et al. 2011; Wiens & Donoghue 2004). Většina biogeografických studií se však zaměřuje 

na rozšíření makroorganismů, od nichž se méně prozkoumané mikroorganismy značně liší 

např. větším počtem jedinců v populacích, vyššími disperzními schopnostmi a nižší rychlostí 

speciace (Finlay 2002; Martiny et al. 2006). Rozšíření jednotlivých druhů EcM hub tak může 

oproti makroorganismům vykazovat rozdílné vzorce a může být ovlivněno jinými faktory, 

o jejichž shrnutí se pokouším v následujících podkapitolách. 

4.1. Hypotéza Baase Beckinga 

 Baas Becking v roce 1934 formuloval hypotézu týkající se distribuce mikroorganismů 

na Zemi (Baas Becking 1934). Tvrdil, že „všechno je všude, ale prostředí selektuje“. Podle této 

hypotézy jsou všechny mikroorganismy rozšířeny kosmopolitně díky svým vysokým 

disperzním schopnostem a vzdušnému transportu spor na velké vzdálenosti, ale limitující 

faktory prostředí, jako je např. nevhodné klima či chemismus půdy, mohou bránit úspěšné 

kolonizaci (Baas Becking 1934, podle De Wit & Bouvier 2006). Výzkum v posledních 

dekádách však ukazuje, že kromě environmentálních faktorů prostředí stojí za rozšířením EcM 

hub především jejich biogeografická historie (Burns et al. 2015; Sato et al. 2012). Rozšíření 

jednotlivých druhů EcM hub v důsledku jejich biogeografické historie neodpovídá hypotéze 

Baase Beckinga. 

4.1.1. Vliv biogeografické historie na rozšíření ektomykorhizních hub 

 Ektomykorhizní houby se svými hostitelskými partnery podléhají společné koevoluci 

a jejich současná distribuce na Zemi je silně ovlivněna jejich oblastí původu, dispersními 

schopnostmi a dalšími historickými událostmi, jako například kontinentální vikariancí, jinými 

slovy biogeografickou historií (Hackel et al. 2022; Peay et al. 2016). Naprostá většina rostlin, 

které tvoří ektomykorhizu, není schopna samostatné existence bez přítomnosti mykobiontů. 

Obdobně není znám případ čistě fakultativně ektomykorhizního druhu hub, který by byl 

v přirozených podmínkách bez přítomnosti hostitelské rostliny schopen tvořit plodnice a tím 

dokončit svůj životní cyklus (Molina et al. 1992). Z toho vyplývá, že EcM rostliny a houby 

prodělaly společnou biogeografickou historii. Ektomykorhizní houby běžně migrují společně 
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se svými hostitelskými rostlinami a jejich rozšíření je tak ovlivněno biogeografickou historií 

EcM rostlin (Chapela & Garbelotto 2004; Garnica et al. 2011). O biogeografické historii 

hostitelských rostlin bylo již pojednáno v Kapitole 2, následující podkapitola se proto zaměřuje 

na disperzní limitace EcM hub. 

4.1.2. Disperzní limitace ektomykorhizních hub 

 Rozšíření biologických druhů značně ovlivňuje jejich schopnost se šířit (Rosindell et al. 

2011; Wiens & Donoghue 2004). Některé skupiny makroorganismů, jako např. velcí savci, 

se šíří aktivní disperzí, zatímco výtrusné rostliny a řada semenných rostlin se šíří pasivně 

pomocí vzdušného transportu propagulí (Martiny et al. 2006). Od většiny makroorganismů 

se však houby liší mimo jiné produkcí obrovského množství spor. I přestože houby produkují 

velké množství spor, většina z nich dopadne na zem v bezprostřední blízkosti plodnice a jen 

naprosté minimum se dostane vzdušným transportem do vzdálenosti několika kilometrů 

od zdroje. Při menším množství spor ve větší vzdálenosti od zdroje se snižuje pravděpodobnost 

úspěšné kolonizace kompatibilní hostitelské rostliny, což negativně ovlivňuje schopnost EcM 

hub uchytit se v novém prostředí (Peay et al. 2012). Disperzní schopnosti se také liší mezi 

jednotlivými druhy EcM hub. Spory hub tvořících nadzemní plodnice jsou z bazidií nebo 

vřecek obvykle aktivně vystřelovány a poté rozšiřovány vzdušným transportem, zatímco spory 

druhů hub, které vytvářejí podzemní plodnice se z plodnic většinou uvolňují pasivně 

a rozšiřovány jsou zejména díky živočichům, kteří tyto plodnice konzumují (Horton 2017). 

Rozšíření jednotlivých druhů EcM hub tedy významně ovlivňují jejich disperzní limitace (Peay 

et al. 2012).          

 Schopnost úspěšného uchycení některých skupin EcM hub v novém prostředí ovlivňuje 

i jejich specifický životní cyklus. Většina EcM hub z oddělení Basidiomycota tvoří 

ektomykorhizu v dikaryotické fázi svého životního cyklu, během níž každá hyfa houby 

obsahuje dvě haploidní jádra. Dikaryotické mycelium vzniká plasmogamií2 haploidních 

hyf kompatibilních párovacích typů (Wallen & Perlin 2018). Právě dikaryofáze limituje 

úspěšné založení mycelia stopkovýtrusných hub, jelikož pravděpodobnost, že se potkají 

kompatibilní hyfy vyklíčené ze spor transportovaných vzduchem na delší vzdálenosti, je nízká. 

Některé stopkovýtrusné houby (např. rody Hydnangium, Laccaria a Suillus) však dokážou 

 
2 Plasmogamie představuje zásadní proces sexuálních životních cyklů organismů, při němž dochází 

ke splynutí protoplastu dvou buněk. U většiny organismů po plasmogamii téměř okamžitě následuje 

karyogamie (splynutí jader), u hub z podříše Dikarya však tyto dva procesy mohou být časově značně 

odděleny (Volk 2013). 
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procesem označovaným jako sekundární homothalismus vytvářet dvoujaderné spory, 

ze kterých poté vyklíčí dikaryotické mycelium, schopné vytvářet funkční EcM, což může těmto 

houbám umožnit kolonizaci míst ve větší vzdálenosti od zdroje spor (Horton 2006). Naproti 

tomu EcM houby z oddělení Ascomycota běžně infikují kořeny svých hostitelských rostlin 

během homokaryotické fáze svého životního cyklu, ve které každá hyfa obsahuje jedno 

haploidní jádro (Paolocci et al. 2006). Jedinec schopný vytvořit ektomykorhizu tak může 

u vřeckovýtrusných hub vzniknout z jediné spory. Na základě odlišných životních cyklů lze 

u druhů EcM hub z oddělení Ascomycota očekávat širší biogeografické rozšíření než u druhů 

z oddělení Basidiomycota, jejichž rozšíření může být naopak omezeno na menší oblasti. 

 Kromě větru mohou být spory rozšiřovány také pomocí mykofagie. Jelikož velcí savci 

jako jelen nebo prase divoké konzumují plodnice hub, jejich trus pak obsahuje velké množství 

spor a zvířata je při svém pohybu mohou zanést na nekolonizovaná místa. Tento způsob 

disperze je důležitý zejména pro houby, které tvoří plodnice pod zemí a jejich spory nemohou 

být rozšiřovány větrem (např. rody Rhizopogon a Melanogaster). Ze spor EcM hub ze zvířecího 

trusu může vzniknout mycelium potenciálních mykobiontů, kteří mohou kolonizovat kořeny 

sazeniček a umožnit rostlinám se uchytit a přežít, pokud se semena rostlin dostanou na nová 

místa, což dokáže také zprostředkovat invazi rostlin. (Ashkannejhad & Horton 2006; Nuñez 

et al. 2013). Spory šířené pomocí mykofagie musí vykazovat vyšší rezistenci, aby přežily 

průchod trávicí soustavou živočichů. Rezistence také umožňuje sporám přetrvat delší dobu 

v půdě v dormantním stavu (Horton 2017). Spory většiny druhů EcM hub si zachovávají 

klíčivost pouze po dobu několika měsíců, ale rody Rhizopogon a Suillus vytvářejí rezistentní 

spory schopné vyklíčit i po několika letech (Bruns et al. 2009; Horton 2006). Jelikož mykofagie 

může zprostředkovat šíření spor EcM hub pouze do vzdálenosti několika kilometrů (Horton 

2017), nemá tento způsob disperze vliv na rozšíření EcM hub na velkých prostorových škálách. 

Tvorba podzemních plodnic a šíření spor pomocí mykofagie však představují další disperzní 

limitaci EcM hub odporující hypotéze Baase Beckinga. 

4.2. Vliv fylogenetické diverzity a hustoty hostitelských rostlin na druhovou bohatost 

ektomykorhizních hub 

 Většina druhů EcM hub patří mezi generalisty, kteří mohou tvořit mykorhizní asociace 

se širokým spektrem hostitelských rostlin. Naproti tomu ale existuje nepočetná skupina druhů 

EcM hub, které vykazují hostitelské preference, nebo specificitu ke konkrétním taxonům 

hostitelských rostlin (Ishida et al. 2007; Smith et al. 2009). Mezi EcM houby, u nichž 

je potvrzena hostitelská specificita, patří např. druhy z rodů Rhizopogon a Suillus, které tvoří 
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ektomykorhizu s konkrétními druhy rostlin z čeledi Pinaceae (Bruns et al. 2002). Rozdílné 

taxony hostitelských rostlin tudíž mohou asociovat s rozdílnými druhy a fylogenetickými 

liniemi EcM hub. Hostitelské preference EcM hub jsou více pozorovatelné na úrovni rodů 

a vyšších taxonomických jednotek hostitelských rostlin, spíše než na úrovni druhů (Gao et al. 

2013).           

 Druhová bohatost EcM hub kvůli hostitelským preferencím pozitivně koreluje 

s fylogenetickou diverzitou hostitelských rostlin, jelikož větší fylogenetická diverzita kořenů 

EcM rostlin poskytuje EcM houbám více dostupných nik (Gao et al. 2013). Vliv identity 

hostitelských rostlin na složení společenstev EcM hub klesá s rostoucím množstvím 

průměrných ročních srážek. Jednotlivé druhy organismů si totiž v oblastech s vysokým 

množstvím srážek vzhledem k vysoké dostupnosti zdrojů silně rozdělují ekologickou niku, 

což snižuje jejich vzájemnou kompetici a tím i hostitelské preference (Põlme et al. 2018). 

Zatímco v tropických lesích často dominuje jedna linie hostitelských rostlin, v temperátních 

ekosystémech se většinou vyskytuje více kodominantních linií (Tedersoo & Nara 2010). 

Tropické lesy tak obvykle dosahují nižších hodnot fylogenetické diverzity EcM rostlin 

ve srovnání s temperátními ekosystémy, čemuž odpovídá i druhová bohatost EcM hub, která 

je vyšší v temperátních oblastech (Tedersoo et al. 2014).     

 Jelikož jsou EcM houby závislé na příjmu uhlíkatých sloučenin od hostitelských rostlin 

(Smith & Read 2008), abundance EcM rostlin a hustota jejich kořenů může významně 

ovlivňovat druhovou bohatost EcM hub na velkých prostorových škálách. Vyšší početnost EcM 

rostlin vede k vyššímu toku uhlíkatých látek do symbiotických mykorhizních hub v rámci 

ekosystému, což následně pozitivně ovlivňuje biomasu půdního mycelia EcM hub. Při vyšším 

počtu jednotlivců v populacích (v rámci hub reprezentovaném biomasou jejich mycelií) 

se může zvyšovat pravděpodobnost, že populace nevymřou, což zvětšuje množství populací 

různých druhů ve společenstvu a tím i jeho druhovou bohatost (Storch et al. 2018). V tropických 

lesích většinou tvoří EcM vegetace monodominantní ostrůvky v druhově bohatém porostu 

rostlin, které nejsou ektomykorhizní (McGuire 2007). Naproti tomu v temperátních oblastech 

často tvoří EcM rostliny souvislý hustý porost pokrývající velkou plochu (Tedersoo & Nara 

2010).            

 Následující podkapitoly shrnují poznatky o fylogenetické diverzitě a hustotě 

hostitelských rostlin v různých ekosystémech. Ekosystémy jsou v těchto podkapitolách 

rozlišeny a seřazeny jako jednotlivé biomy, které se obvykle skládají z charakteristického typu 

vegetace. V jednotlivých biomech je dále představena diverzita přítomných EcM hub a míra 

jejich hostitelských preferencí. 
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4.2.1. Tropické deštné lesy 

 Na rozdíl od lesů temperátních a boreálních, dominují v tropických deštných lesích 

především dřeviny tvořící arbuskulární mykorhizu, popřípadě rostliny nemykorhizní 

(Soudzilovskaia et al. 2019; Steidinger et al. 2019). Ač méně zastoupeny, v tropických deštných 

lesích najdeme řadu unikátních rostlinných skupin, které ve svých kořenech hostí EcM 

symbionty. Tropické deštné lesy se vyskytují v rovníkových oblastech Jižní Ameriky, Afriky 

a jihovýchodní Asie (Trimble & van Aarde 2012).      

 Zatímco krytosemenné rostliny představují hlavní složku tropických deštných lesů 

celého světa, rostliny nahosemenné se v nich vyskytují zcela ojediněle (Enright et al. 2022). 

Nížinným tropickým deštným lesům na Borneu např. z EcM rostlin dominuje čeleď 

Dipterocarpaceae, která na Borneu tvoří souvislý EcM porost (Peay et al. 2010). Neotropické 

deštné lesy v Guyaně jsou tvořeny rody Dicymbe a Aldina (Smith et al., 2011), zatímco 

ve Venezuele dominuje endemický druh Pakaraimaea dipterocarpacea (Smith et al. 2013). 

V afrotropických deštných lesích v Guineji tvoří EcM porost druhy ze skupiny Amherstieae 

a rod Uapaca (Diédhiou et al. 2010). Ve všech zmíněných oblastech tvoří tyto EcM rostliny 

husté porosty smíšené z malého počtu druhů. Naopak v neotropických deštných lesích 

Ekvádoru z EcM rostlin dominují rody Coccoloba, Guapira a Neea tvořící roztroušené 

ostrůvky EcM vegetace (Tedersoo et al. 2010b). Tropické deštné lesy v Nové Kaledonii 

dosahují velmi vysoké druhové bohatosti rostlin, z nichž však jen hrstka dokáže tvořit EcM 

symbiózu. Mezi ně patří např. rody Nothofagus a Arillastrum (podčeleď Myrtoideae). 

Tyto rostliny mohou tvořit lesy monodominantní, nebo smíšené, přičemž monodominantní 

porosty rodu Nothofagus dosahují vyšší hustoty kořenů, než lesy smíšené i monodominantní 

tvořené druhem Arillastrum (Carriconde et al. 2019).     

 Druhové bohatosti EcM hub v tropických deštných lesích se věnovala řada studií. 

Ze zmíněných oblastí dosahují obzvláště vysoké druhové bohatosti EcM hub lesy v Nové 

Kaledonii, ve kterých bylo nalezeno 311 druhů, z nichž naprostá většina je v Nové Kaledonii 

endemická, a tamějším společenstvům výrazně dominuje linie /cortinarius (Carriconde et al. 

2019). Vysoké druhové bohatosti EcM hub dosahují také lesy v Guyaně a na Borneu (Peay 

et al. 2010; Smith et al. 2011). Ve všech třech zmíněných neotropických deštných lesích 

(v Ekvádoru, Guyaně a Venezuele) patří mezi nejvíce druhově bohaté linie /clavulina, / russula-

lactarius, /tomentella-thelephora a /boletus (Smith et al. 2011, 2013; Tedersoo et al. 2010b). 

Podobně složená společenstva EcM hub se nachází i na Borneu, kde nejvyšší druhové bohatosti 

dosahují řády Russulales, Boletales, Agaricales, Thelephorales a Cantharellales (Peay et al. 

2010).          
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 Ektomykorhizní houby vykazují vysoké hostitelské preference pouze v Nové Kaledonii 

(Carriconde et al. 2019) a v Ekvádoru (Tedersoo et al. 2010b). V Nové Kaledonii preferuje 

většina druhů EcM hub asociaci s druhem Nothofagus aequilateralis, jehož monodominantní 

porosty o vysoké hustotě v kombinaci s vysokými hostitelskými preferencemi EcM hub 

podporují tamější velmi vysokou druhovou bohatost EcM hub (Carriconde et al. 2019). 

V Ekvádoru mají vysoké hostitelské preference EcM hub na jejich druhovou bohatost opačný 

efekt v důsledku roztroušené distribuce hostitelských rostlin (Tedersoo et al. 2010).  

4.2.2. Savany 

Přestože většina EcM rostlin žije v ekosystémech limitovaných dostupností půdního 

dusíku, existuje skupina rostlin, které se tuto limitaci naučily obejít díky asociaci 

se symbiotickými bakteriemi schopnými fixovat dusík z atmosféry. Mezi tyto rostliny patří 

např. některé druhy z čeledi Fabaceae, z nichž část asociuje také s EcM houbami, které jim 

společně s dusík fixujícími bakteriemi usnadňují přežití v tak aridních a teplých ekosystémech, 

jako jsou savany (Steidinger et al. 2019; Tedersoo & Brundrett 2017; Zhao et al. 2021). Evoluce 

EcM symbiózy u rostlin v asociaci s bakteriemi fixujícími dusík je vyznačena na Obrázku 2. 

Savany se vyskytují v tropických a subtropických oblastech Afriky, Jižní Ameriky a Austrálie 

(Trimble & van Aarde 2012).         

 Podstatnou část rostlinné biomasy v savanách tvoří arbuskulárně mykorhizní trávy 

(Rodríguez-Echeverría et al. 2017). Velkou část rostlinné biomasy zde však tvoří také dřeviny, 

mezi něž patří i řada rostlin tvořících EcM symbiózu. V afrických savanách miombo se z EcM 

rostlin vyskytují převážně druhy z čeledí Gnetaceae, Fabaceae, Dipterocarpaceae a rod Uapaca 

(Tedersoo et al. 2011). Africké savany volně přecházejí v tropické lesy dominované rody 

Berlinia a Uapaca (Meidl et al. 2021). Unikátně složená společenstva EcM rostlin se v důsledku 

biogeografické historie vyskytují v australských savanách, v nichž dominují rostliny z čeledí 

Myrtaceae a Casuarinaceae společně s rodem Acacia (Nuske et al. 2019).   

 Druhová bohatost EcM hub v savanách je oproti většině ostatních ekosystémů o poznání 

méně probádaná a většina výzkumu se soustředí zejména na africké savany. V afrických 

savanách i přilehlých tropických lesích dosahují z EcM hub nejvyšší druhové bohatosti linie 

/russula-lactarius, /tomentella-thelephora a /boletus zahrnující převážně druhy s nízkými 

hostitelskými preferencemi (Tedersoo et al. 2011). V australských savanách z EcM hub 

dominují převážně druhy tvořící podzemní plodnice, zejména z čeledí Mesophelliaceae 

a Hysterangiaceae. Vysoké druhové bohatosti a abundance zde dosahuje také čeleď 

Cortinariaceae (Nuske et al. 2019).   
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4.2.3. Mediterán 

Mediteránní oblasti představují jedno z hlavních center globální diverzity rostlin, 

z nichž podstatná část je v těchto oblastech endemická. Za unikátní diverzitou rostlin 

v mediteránních oblastech stojí jejich historická migrace z přilehlých temperátních a tropických 

ekosystémů. Rostliny z těchto oblastí v mediteránu následně diversifikovaly a reprodukční 

bariéry mezi nově vzniklými druhy přispěly k jejich vysoké míře endemismu (Skeels 

& Cardillo 2017; Valente & Vargas 2013). Tyto biogeograficky unikátní oblasti se nacházejí 

ve Středomoří, Kalifornii, Chile, jihozápadní Austrálii a v kapské oblasti Jihoafrické republiky 

(Trimble & van Aarde 2012).          

 Ač se v mediteránních oblastech hojně vyskytují zejména rostliny z čeledi Orchidaceae 

tvořící orchideoidní mykorhizu (Pellegrino et al. 2016), či nemykorhizní rostliny z čeledi 

Proteaceae, kterým příjem živin usnadňuje tvorba kořenových klastrů3 (Neumann & Martinoia 

2002), nalezneme v nich také řadu EcM rostlin. Pro mediteránní ekosystémy severní polokoule 

jsou z EcM rostlin typické zejména rody Quercus a Pinus, tvořící řídké, ale souvislé, často 

monodominantní porosty (Richard et al. 2004, 2005, 2011; Rincón et al. 2014; Smith et al. 

2007). V mediteránních oblastech Austrálie se z EcM rostlin vyskytuje rod Acacia společně 

s rody Eucalyptus a Corymbia z čeledi Myrtaceae (Brundrett 2017). Naproti tomu nejsou 

známy žádné druhy EcM rostlin, které by byly původní v kapské oblasti (Hawley & Dames 

2004).           

 Druhovou bohatostí EcM hub v mediteránních oblastech se zabývala řada studií, většina 

z nich se však orientuje na oblasti severní polokoule. Mediteránní oblasti obvykle dosahují 

vysoké druhové bohatosti EcM hub. Na Korsice a na jihu Francie bylo nalezeno 166, resp. 129 

druhů EcM hub, z nichž většinu tvoří vzácné druhy s nízkou abundancí (Richard et al. 2004, 

2005, 2011). V Kalifornii bylo nalezeno až 161 druhů EcM hub, z nichž 46 patří do oddělení 

Ascomycota. I přes vysokou druhovou bohatost vřeckovýtrusných hub dominují v Kalifornii 

na rostlinných kořenech houby stopkovýtrusné (Smith et al. 2007). Mediteránní oblasti severní 

polokoule a Austrálie se vzájemně podobají složením společenstev EcM hub. Téměř na všech 

místech dosahuje vysoké abundance komplex druhů Cenococcum geophilum a čeledi 

Thelephoraceae, Russulaceae a Cortinariaceae, které v těchto oblastech zároveň patří 

mezi druhově nejbohatší čeledi EcM hub (Richard et al. 2004, 2005, 2011; Rincón et al. 2014; 

Smith et al. 2007).         

 
3 Kořenové klastry se u vyvinuly u některých skupin rostlin jako adaptace na nízkou úživnost půdy. 

Rostliny s kořenovými klastry většinou netvoří mykorhizní asociace (Neumann & Martinoia 2002). 
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 Hostitelské preference lze pozorovat u EcM hub na Korsice, kde se z EcM rostlin 

vyskytují rody Quercus a Arbutus (Richard et al. 2004, 2005). Pro mediteránní oblasti jsou 

typické pravidelné požáry (Rincón et al. 2014; Smith et al. 2007), které vysvětlují četný výskyt 

časně sukcesních vřeckovýtrusných hub (Cairney & Bastias 2007).  

4.2.4. Temperátní lesy 

 V temperátních lesích jsou rostliny silně limitovány dostupností půdního dusíku. 

V porovnání s tropickými ekosystémy dominovanými arbuskulárně mykorhizními rostlinami 

se proto v temperátních lesích vyskytuje větší množství linií rostlin tvořících EcM symbiózu, 

která jim umožňuje se s touto limitací vypořádat (Steidinger et al. 2019). Temperátní lesy 

se vyskytují v Eurasii, Severní Americe a jihovýchodní Austrálii (Trimble & van Aarde 2012). 

 Na rozdíl od výše zmíněných biomů se vegetace temperátních lesů obvykle skládá 

z většího množství kodominantních, fylogeneticky vzdálených EcM linií rostlin (Tedersoo 

& Nara 2010). Eurasie a Severní Amerika spolu sdílí většinu EcM linií rostlin (Tedersoo 2017). 

Mezi nejvýznamnější EcM linie rostlin holarktické oblasti patří řád Fagales, čeledi Pinaceae 

a Salicaceae a rod Tilia (Gao et al. 2013; Ishida et al. 2007; Tedersoo et al. 2006). Přestože 

se většina temperátních lesů skládá z většího počtu EcM linií rostlin, vyskytují se v Evropě 

a Severní Americe také monodominantní temperátní lesy dominované rodem Quercus (Courty 

et al. 2008; Dickie et al. 2009; Suz et al. 2014; Valentine et al. 2004). Oproti temperátním 

oblastem severní polokoule se odlišně složená společenstva EcM rostlin vyskytují 

ve sklerofylních deštných lesích Tasmánie, v nichž dominuje rod Nothofagus společně 

s rostlinami ze skupin Myrtoideae a Pomaderreae (Tedersoo et al. 2008).   

 Druhová bohatost EcM hub je v temperátních lesích oproti řadě tropických ekosystémů 

dobře prozkoumaná. Obecně dosahují temperátní lesy vysokých hodnot druhové bohatost EcM 

hub. Obzvláště vysoká druhová bohatost EcM hub byla zjištěna ve smíšených lesích Japonska, 

v nichž bylo nalezeno dohromady 205 druhů, jejich celkový počet se však odhaduje na více 

než 300 druhů. Z EcM hub se zde nejčastěji vyskytuje Cenococcum geophilum a mezi druhově 

nejbohatší čeledi patří Russulaceae, Cortinariaceae, Thelephoraceae (Ishida et al. 2007). 

Tyto taxony jsou hojně zastoupeny téměř ve všech temperátních lesích severní i jižní polokoule 

a zahrnují mnoho druhů, které vykazují hostitelské preference či specificitu (Courty et al. 2008; 

Dickie et al. 2009; Gao et al. 2013; Suz et al. 2014; Tedersoo et al. 2006, 2008). Složením 

společenstev EcM hub i jejich druhovou bohatostí se tedy temperátní lesy podobají 

mediteránním ekosystémům. V temperátních lesích Tasmánie se však na rozdíl od oblastí 

severní polokoule vyskytuje také rod Descolea (Tedersoo et al. 2008).   
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4.2.5. Boreální lesy 

 V boreálních lesích pokrývají EcM rostliny většinu plochy a výrazně dominují 

nad rostlinami arbuskulárně mykorhizními (Steidinger et al. 2019). V boreálních lesích 

se vyskytují četná rašeliniště, která jsou charakteristická ukládáním velkého množství uhlíku 

do půdy, díky čemuž mají zásadní význam pro globální klima (Aučina et al. 2019). Tyto lesy, 

někdy nazývané též tajga, se vyskytují ve vyšších latitudách Eurasie a Severní Ameriky 

(Trimble & van Aarde 2012).        

 V boreálních lesích se vyskytuje mnoho nahosemenných rostlin. Ektomykorhizní 

vegetace je zde zastoupena zejména rostlinami z čeledi Pinaceae (Tedersoo et al. 2012; 

Tedersoo & Nara 2010), které tvoří souvislé, obvykle monodominantní porosty o vysoké 

hustotě stromů (Crowther et al. 2015). Příležitostně se v tajze vyskytují též rody Betula a Alnus 

z řádu Fagales (Jonsson et al. 1999; Miyamoto et al. 2022; Otsing et al. 2021).  

 Jelikož Pinaceae představují nejstarší čeleď EcM rostlin, druhová bohatost EcM hub je 

v tajze silně ovlivněna jejich dlouhou biogeografickou historií společnou s touto hostitelskou 

čeledí (Tedersoo et al. 2012). Díky tomu dosahují boreální lesy vysokých hodnot druhové 

bohatosti EcM hub (Tedersoo et al. 2012; Tedersoo & Nara 2010). Téměř ve všech boreálních 

ekosystémech se z EcM hub vyskytují rody Cortinarius, Piloderma, Cenococcum, Russula, 

Suillus, Rhizopogon a Lactarius (Jonsson et al. 1999; Miyamoto et al. 2021, 2022; Otsing et al. 

2021; Wurzburger et al. 2004). Složení společenstev EcM hub je v rašeliništích podobné, jako 

v okolních lesích. Kvůli nižší hustotě kořenů EcM rostlin, vysokému obsahu půdní vody a nižší 

koncentraci živin však rašeliniště dosahují oproti okolním boreálním lesům nižší druhové 

bohatosti EcM hub (Aučina et al. 2019; Wurzburger et al. 2004).   

 V boreálních lesích se obvvykle vyskytuje velké množství druhů EcM hub vykazujících 

hostitelskou specificitu. Patří mezi ně rody Suillus a Rhizopogon tvořící asociace s rostlinami 

z čeledi Pinaceae, rod Alnicola specifický k rostlinnému rodu Alnus a také rod Leccinum 

asociující s opadavými stromy (Miyamoto et al. 2022).     

 Důležitou disturbanci ovlivňující složení společenstev EcM hub v tajze představují časté 

požáry, které podporují frekventovaný výskyt časně sukcesních druhů EcM hub. Například 

na požárem zasažených místech v boreálních lesích východní Sibiře dominují rody Suillus, 

Amphinema a Wilcoxina, zatímco na místech požárem nezasažených dominují zejména rody 

Lactarius, Russula a Cortinarius (Miyamoto et al. 2021). V boreálních lesích severního 

Švédska bylo zjištěno, že četné požáry i přes jejich vliv na složení společenstev EcM hub nijak 

výrazně neovlivňují celkovou druhovou bohatost EcM hub v ekosystému (Jonsson et al. 1999). 
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4.2.6. Tundra 

Rostliny žijící v arktických oblastech jsou vystaveny tamějším drsným klimatickým 

podmínkám, které jim pomáhají překonat mykorhizní houby. V arktické tundře jsou rostliny 

limitovány nízkou dostupností vody a živin v půdě, nízkou teplotou a také krátkým vegetačním 

obdobím (Botnen et al. 2014). Arktická tundra se nachází v polárních oblastech Eurasie 

a Severní Ameriky (Trimble & van Aarde 2012).       

 V tundře nalezneme jak rostliny nemykorhizní, tak i rostliny tvořící arbuskulární, 

erikoidní a EcM symbiózu. V důsledku drsného klimatu je arktická flóra zastoupena zejména 

bylinami a dřevinami nízkého vzrůstu. Z EcM rostlin v tundře dominují především rostliny 

ze skupin Salicaceae, Betulaceae, Dryadeae, rod Kobresia a druh Bistorta vivipara. Tyto linie 

obvykle tvoří smíšené porosty, které jsou kromě arktické tundry typické také pro alpínské 

vysokohoří vykazující podobné klimatické podmínky (Botnen et al. 2014; Gardes & Dahlberg 

1996).           

 Vzhledem k srovnatelným klimatickým podmínkám a složení společenstev EcM rostlin 

arktické a alpínské tundry dosahují EcM houby v obou těchto ekosystémech podobného složení 

společenstev. Mezi taxony EcM hub s nejvyšší druhovou bohatostí a nejvyšší frekvencí výskytu 

v tundře patří čeledi Thelephoraceae, Cortinariaceae a Inocybaceae (Bjorbækmo et al. 2010; 

Geml et al. 2012; Timling et al. 2012). Ektomykorhizní houby v tundře vykazují nízké 

hostitelské preference a specificitu. Asociace s generalistickými druhy EcM hub totiž rostlinám 

v prostředí s drsnými klimatickými podmínkami usnadňuje kolonizaci nových míst (Botnen 

et al. 2014; Timling et al. 2012). Přestože latituda v rámci arktické tundry ovlivňuje složení 

společenstev EcM hub, nemá výrazný vliv na jejich druhovou bohatost (Bjorbækmo et al. 2010; 

Timling et al. 2012).   

4.3. Vliv klimatu na druhovou bohatost ektomykorhizních hub 

  Druhová bohatost většiny makroorganismů se výrazně liší v oblastech s odlišnými 

klimatickými podmínkami (Francis & Currie 2003; Hawkins et al. 2003; Willig et al. 2003). 

Klimatické proměnné, jako je teplota a množství srážek, totiž ovlivňují řadu evolučních 

procesů, které mají vliv na druhovou bohatost organismů. Mezi tyto evoluční procesy patří 

zejména speciace, extinkce či disperze jednotlivých biologických druhů (Ricklefs 2004; Wiens 

& Donoghue 2004). Některé oblasti s klimatickými podmínkami vhodnými pro dané skupiny 

organismů dosahují vysoké druhové bohatosti, jelikož se v nich jednotlivé skupiny organismů 

vyvíjely dlouhou dobu, což umožnilo akumulaci velkého množství druhů prostřednictvím 

speciace. Nevhodné klimatické podmínky mohou též bránit disperzi jednotlivých biologických 
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druhů do nových oblastí (Ricklefs 2004; Wiens & Donoghue 2004). Podstatná část 

makroorganismů dosahuje nejvyšších hodnot druhové bohatosti v rovníkových oblastech 

s vysokými průměrnými ročními srážkami a teplotou (Willig et al. 2003). Kromě výše 

zmíněných procesů k vysoké druhové bohatosti v oblastech s tropickými klimatickými 

podmínkami přispívá také skutečnost, že větší množství biologických druhů dokáže žít 

v teplých a vlhkých oblastech, než v prostředí chladném a suchém  (Currie et al. 2004). 

 Na rozdíl od většiny makroorganismů však dosahují EcM houby nejvyšší druhové 

bohatosti v rozmezí průměrné roční teploty mezi 5 a 20 °C, což odpovídá teplotě v temperátních 

oblastech. Teplota má na druhovou bohatost EcM hub větší vliv než vzdálenost od rovníku, 

jelikož subalpínské ekosystémy v temperátních latitudách dosahují nízkých hodnot druhové 

bohatosti EcM hub. Vysoká teplota ve vlhkých tropech může urychlovat metabolické procesy 

v půdě vedoucí k rychlému obratu živin a slabé stratifikaci půd, a tím přispívat k nízké druhové 

bohatosti EcM hub (Tedersoo et al. 2012, 2014). Tropické lesy naopak dosahují vysoké druhové 

bohatosti saprotrofních hub (Tedersoo et al. 2014), s nimiž EcM houby kompetují o minerální 

živiny (Fernandez & Kennedy 2016). Rychlý obrat živin a slabá stratifikace půd jsou 

v tropických lesích také způsobeny přítomností velkého množství členovců, kteří čerstvě 

opadané listy rostlin rychle zpracují (Illig et al. 2008; Sánchez-Galindo et al. 2022). 

 Od většiny makroorganismů se EcM houby liší mimo jiné nízkou druhovou bohatostí 

v oblastech s vysokými průměrnými ročními srážkami. Nižší druhová bohatost EcM hub 

v takových oblastech může být způsobena oxidativním stresem vyvolaným nízkou dostupností 

kyslíku ve vodou nasycených půdách. Ektomykorhizní houby mohou být v prostředí 

s vysokými srážkami také horšími kompetitory oproti jiným skupinám mikroorganismů 

(Tedersoo et al. 2012). Naopak v oblastech s nižšími srážkami mohou hostitelské rostliny svým 

mykobiontům usnadnit kompetici proti jiným mikroorganismům zpřístupněním podzemní 

vody. Tento proces je poháněn procesem hydraulického zdvihu4, díky němuž dokážou rostliny 

zásobovat své mykobionty vodou získanou z hlubokých vrstev půdního horizontu. Díky tomu 

mají EcM houby, na rozdíl od saprotrofních a parazitických hub, s nimiž EcM houby kompetují, 

zajištěn přísun vody i během období sucha (Querejeta et al. 2003).   

 
4 Při hydraulickém zdvihu proudí voda z horních kořenů rostlin do půdy s nížší hodnotou vodního 

potenciálu, zatímco kořeny v hlubších vrstvách půdy vodu vstřebávají (Caldwell et al. 1998). 
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4.4. Vliv půdního chemismu na druhovou bohatost ektomykorhizních hub 

 Jedním z hlavních benefitů EcM symbiózy pro rostliny je zpřístupnění půdních živin. 

Rostliny, které rostou na půdách s vysokou dostupností živin, nejsou oproti stanovištím 

s nízkou dostupností půdních živin na ektomykorhize tolik závislé, jelikož si dokážou zajistit 

velkou část živin samy. Naopak nízká dostupnost živin v prostředí může podporovat tvorbu 

ektomykorhizy a tím vytvářet zdroj živin pro EcM houby, které jsou na svých hostitelských 

rostlinách obecně životně závislé (Smith & Read 2008). Větší množství živin dostupných 

pro EcM houby pak může zvyšovat počet jedinců a tím i životaschopnost jednotlivých populací, 

což dále zvyšuje celkovou druhovou bohatost společenstev EcM hub (Storch et al. 2018).

 V temperátních a boreálních ekosystémech jsou EcM rostliny limitovány obsahem 

rostlinami využitelných forem půdního dusíku. Dusík se v půdě vyskytuje především 

v komplexních organických sloučeninách. EcM houby ho díky svým enzymům z těchto 

komplexních sloučenin vyvazují a následně jej hostitelským rostlinám předávají ve formě 

jednodušších sloučenin (Smith & Read 2008). Dusík však neovlivňuje jen rozšíření EcM 

rostlin, ale také druhovou bohatost jejich mykobiontů. V půdě se dusík může vyskytovat 

ve velkém množství rozlišných forem a jednotlivé druhy EcM hub spolu o půdní dusík 

kompetují. Různé druhy EcM hub se vzájemně liší ve své enzymatické výbavě a zaměřují se 

na vyhledávání rozdílných forem dusíku, což může umožnit koexistenci většího množství 

druhů EcM hub v důsledku snížení kompetice rozdělením půdní niky (Buée et al. 2007; Talbot 

& Treseder 2010).         

 Houby obecně dokážou, na rozdíl např. od bakterií, žít při poměrně široké valenci 

půdního pH. Při půdním pH vzdáleném od hodnot optimálních pro houby však může dojít 

k inhibici jejich životních funkcí (Rousk et al. 2010). Naopak optimální hodnoty pH umožňují 

houbám v daném prostředí prosperovat, což může zvyšovat jejich abundanci a tím i celkovou 

druhovou bohatost (Rousk et al. 2010; Storch et al. 2018). Ektomykorhizní houby dosahují 

nejvyšší druhové bohatosti v mírně kyselých půdách. Půdní pH mohou ovlivňovat některé 

druhy rostlin. Např. druhy Pinus sylvestris a Picea abies půdní pH snižují, což může přispívat 

k vyšší druhové bohatosti EcM hub v temperátních a boreálních ekosystémech, ve kterých tyto 

rostliny vytvářejí husté a souvislé porosty (Smith & Read 2008; Tedersoo et al. 2014, 2020). 

Vliv pH na druhovou bohatost EcM hub se však mírně liší v tropických a temperátních 

ekosystémech. V temperátních oblastech dosahují EcM houby oproti tropickým ekosystémům 

nejvyšší druhové bohatosti při vyšších, ale stále mírně kyselých hodnotách pH (Pärtel et al. 

2016).  
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4.5. Vzájemné interakce environmentálních faktorů 

 Zmíněné environmentální faktory většinou nepůsobí na druhovou bohatost EcM hub 

odděleně, ale vzájemně spolu interagují (Tedersoo et al. 2014). Klimatické proměnné jsou silně 

ovlivněny vzdáleností od rovníku. Průměrné množství ročních srážek dosahuje nejvyšších 

hodnot v rovníkových latitudách. S rostoucí latitudou jejich množství klesá přibližně 

do obratníkových oblastí, kde se tento trend obrací a množství srážek následně do oblastí 

v temperátních latitudách roste. Od temperátních zeměpisných šířek množství srážek postupně 

znovu klesá až k pólům, kde dosahuje nejnižších hodnot  (Manabe 2019). S rostoucí latitudou 

také klesá průměrná roční teplota (Feulner et al. 2013). Teplota a množství srážek ovlivňují 

např. dostupnost vody a živin pro hostitelské rostliny, což může mít vliv na jejich rozšíření 

a fylogenetickou diverzitu (Tedersoo et al. 2014). Nižší teplota ve vyšších latitudách též snižuje 

rychlost dekompozice. Jelikož EcM houby zpřístupňují hostitelským rostlinám dusík, jeho 

nízká dostupnost vlivem nízké dekompozice favorizuje dominanci EcM hub v chladných 

oblastech. Naopak arbuskulárně mykorhizní houby zpřístupňují rostlinám zejména fosfor 

a dominují v teplých oblastech s vyšší rychlostí dekompozice a vyšší dostupností dusíku 

(Steidinger et al. 2019). Velká část mikroorganismů vykazuje při vyšší teplotě a vlhkosti vyšší 

biologickou aktivitu (Pietikäinen et al. 2005). Biologická aktivita mikroorganismů může 

ovlivňovat půdní pH, jelikož mikroorganismy produkují enzymy, jejichž působení uvolňuje 

do půdy anionty a kationty (Liu et al. 2020; Wang et al. 2023). Půdní pH pak může ovlivňovat 

dostupnost minerálních látek důležitých pro EcM houby i rostliny, jako je např. vápník a hořčík 

(Miyazawa et al. 2001). Z takto komplexních vztahů mezi jednotlivými environmentálními 

faktory je patrné, že změna některého z těchto faktorů (jako např. v současnosti probíhající 

změna klimatu) může vést ke změně druhové bohatosti EcM hub na velkých prostorových 

škálách nejen přímo, ale také nepřímo indukcí změn ostatních environmentálních faktorů. 

4.6. Porovnání diverzity EcM hub mezi různými ekosystémy 

V předchozích kapitolách byly nastíněny nejdůležitější faktory ovlivňující druhovou 

bohatost EcM hub na velkých prostorových škálách. Tato část práce se již zaměřuje 

na samotnou diverzitu EcM hub na globální škále, za níž zmíněné faktory stojí. Většina 

makroorganismů dosahuje nejvyšší druhové bohatosti v nízkých latitudách (Mittelbach et al. 

2007), čemuž odpovídá i druhová bohatost hub saprotrofních a parazitických.  Od těchto skupin 

se však svým gradientem diverzity značně liší EcM houby, jejichž druhová bohatost vrcholí 

v temperátních a mediteránních oblastech severní polokoule (Tedersoo et al. 2014). 
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 V různých ekosystémech se může složení společenstev EcM hub výrazně lišit, nebo 

se naopak může vzájemně podobat, v závislosti na faktorech, jako je biogeografická historie 

a rozšíření hostitelských rostlin. Společenstva EcM hub z temperátních lesů severní polokoule 

se svým složením podobají boreálním lesům a arktické tundře. Tyto oblasti totiž představují 

současné, či historické areály rozšíření nejstarší čeledi hostitelských rostlin, Pinaceae. Naopak 

temperátní lesy jižní polokoule se složením společenstev EcM hub nejvíce podobají tropickým 

deštným lesům a mediteránním oblastem, jelikož se mnoho taxonů EcM hub rozšířených 

v temperátních a mediteránních oblastech Austrálie vyskytuje také v tropických deštných lesích 

Nové Guiney (Tedersoo et al. 2014).       

 Environmentální faktory neovlivňují pouze celkovou druhovou bohatost EcM hub, 

ale také jejich fylogenetickou diverzitu. Jednotlivé fylogenetické linie EcM hub vykazují 

tři hlavní vzorce v rozšíření: kosmopolitní, holarktické (zahrnující Evropu, Severní Ameriku 

a Asii) a australské (zahrnující Austrálii, Nový Zéland a Patagonii). V regionech holarktické 

oblasti se zastoupení linií EcM hub vzájemně značně podobá. Ve všech třech světadílech 

holarktické oblasti jsou zastoupeny všechny fylogenetické linie EcM hub kromě linií 

/austropaxillus a /descolea. Naproti tomu nejsou známy žádné linie, jejichž rozšíření by bylo 

omezeno pouze na tropické oblasti. Linie /austropaxillus a /descolea se vyskytují v regionech 

australské oblasti, které naopak kompletně postrádají zástupce 11 linií. Globální rozšíření 

vykazuje dohromady 16 linií, mezi něž patří např. /tomentella-thelephora a /russula-lactarius 

(Tedersoo et al. 2010a).         

 Naprostá většina studií, které se zabývají diverzitou EcM hub, se zaměřuje na jejich 

lokální (alfa) diverzitu. O celkové početnosti druhů EcM hub vyskytujících se v jednotlivých 

biogeografických oblastech toho ví současná věda podstatně méně. Z geografických oblastí 

dosahuje nejvyšší regionální (gamma) diverzity EcM hub Evropa s 2375 nalezenými druhy, 

následovaná východní Asií s 1780 druhy a Austrálií s 1103 druhy. Naopak nejnižší regionální 

diverzity EcM hub dosahuje Madagaskar a Nový Zéland s 304, resp. 309 nalezenými druhy 

(Tedersoo et al. 2014). Tyto výsledky však mohou být zkresleny skutečností, že v Evropě 

probíhá výrazně intenzivnější vzorkování a výzkum, než např. v tropických oblastech 

(Tedersoo et al. 2010a, 2014). 
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5. Závěr 

 Druhová bohatost EcM hub je na velkých prostorových škálách ovlivněna mnoha 

faktory, které spolu vzájemně interagují. Dlouhou dobu převládalo mínění, že rozšíření 

mikroorganismů, mezi něž patří i EcM houby, odpovídá hypotéze Baase Beckinga, podle níž 

jsou různé druhy mikroorganismů díky svým vysokým disperzním schopnostem na Zemi 

rozšířeny kosmopolitně, ale limitující environmentální faktory mohou bránit mikroorganismům 

úspěšné kolonizaci prostředí (Baas Becking 1934, podle De Wit & Bouvier 2006). 

Kosmopolitnímu rozšíření jednotlivých druhů EcM hub však částečně brání jejich disperzní 

limitace. Pokud by dále byly EcM houby rozšířeny pouze dle environmentálních faktorů 

prostředí, měly by se ve stejných latitudách severní i jižní polokoule vyskytovat stejné taxony. 

Na jižní polokouli se však nevyskytuje řada linií EcM hub typických pro oblasti severní 

polokoule, jako např. /geopora a /wilcoxina, a naopak na severní polokouli zcela chybí linie 

/descolea (Tedersoo et al. 2010a). Rozšíření EcM hub totiž kromě environmentálních faktorů 

silně ovlivňuje biogeografická historie, kterou EcM houby prodělaly společně se svými 

hostitelskými rostlinami. Z environmentálních faktorů hraje důležitou roli především 

fylogenetická diverzita a hustota hostitelských rostlin, neboť na nich jsou EcM houby životně 

závislé (Smith & Read 2008). Vysoká fylogenetická diverzita hostitelských rostlin může 

umožnit koexistenci velkého množství druhů EcM hub s hostitelskými preferencemi, což 

je pozorovatelné zejména v temperátních lesích typických výskytem většího množství 

kodominantních linií EcM rostlin (Tedersoo & Nara 2010). Jelikož však ostatní biomy (tropické 

deštné lesy, savany, mediteránní oblasti, tajga a tundra) obvykle dosahují nízké fylogenetické 

diverzity hostitelských rostlin a EcM houby obecně vykazují nízké hostitelské preference 

(Kennedy et al. 2003; Põlme et al. 2018), je jejich druhová bohatost na globální škále ovlivněna 

zejména hustotou EcM vegetace.         

 Naprostá většina vědeckých studií zabývajících se diverzitou EcM hub se zaměřuje 

na jejich lokální (alfa) diverzitu. Regionální (gamma) diverzitě EcM hub je ve vědecké 

literatuře věnována jen malá pozornost, a tak se tato oblast nabízí jako možný směr budoucího 

výzkumu.          

 Nastíněnou problematikou bych se chtěl dále zabývat i ve své diplomové práci vedené 

v Mikrobiologickém ústavu Akademie věd, ve které by byly pro studium faktorů ovlivňujících 

diverzitu fylogenetických linií EcM hub na velkých prostorových škálách využity genové 

sekvence a environmentální metadata z databáze GlobalFungi (Větrovský et al. 2020). 
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